Extrachromosomal genetic elements in fungi by Kevei, F. et al.
 	
		  		       
  	
  	 	
	
	    	 	
 ! "# $%% &'()* +		, -
		
    	
 
	
		


 ./.0 ++11 20 	
 03 4+.2
! 	" 	
		# $  $# 	" %& 	
		 '&( )	*
! 	" 	
		#  +,-&" ./&# %-$ #
 	    	
      

 	   	 
	
 	 	 
 	     !      	  "
     
  	 	   	 	 
	  #	 	$  	 	 %  	
   	 
 
 	  	 	  	 
 &	  
	 '      ' 	
 	  	
	      
    		 	   	   	  %	
  	   	  ( 	  	
 	 
	
 		 	

   	 	   	   	  #

  	 
	  	 	 
 
 
    	
 ( 	 	 % 	 	   	  	 	
 	 
    
  	 ! 	
 "
   	 	
 
 		$ 	 	 	  	


   	
  
  	 	   
 	      	
 	 	
	  	 (  
    	  

   


   #
 	% ( 	 "  $ 	
  	

   	 (    	
 		 '  
   	  ' 		   
   	 	 
 	
         #
 

 	 
	   	  	  	    	  	 	
 
 
 	   
   ( 			 ' 

   '  
		
  

 		  	

(            	 	%	 
	
  	  
 	   	 
   	 	)
   
 	
   ( 
 

     #%
 

	
 
 *	  	
 
 %   	     	   +,
56)   	

      

   	 	
  	
 
-,     "./0$ 


    	
1  		 	     	
	
 
( 	 	
 	  	 %  	 234 	
 235  
	
   


	
 	 	
 
   62 57
( 	   	 	  

 	   %  +,  	 	
	
 	 	 "	
	 	$     %  +,  	 28'
94  "     	 	 %  	 24'2:  $ (   	

    		 	
 % 
	 	   
      
	 "$ ;	 0	    +, " 52:  58<<  $
+   %   	 

	 			 	 	
  		 		
  	
	 	 	   -, 
	 62 97
=+, 		 	 	   	 
     62'227
+  		 
	 	    	 
		 	   
 ( 		  +,  	

    
 
	

    	    	  
     	 	
>
 	   	; 	    +,   	
	

   	 	  
	  	 6257
(  	 	
 		 	

   	
 ;	
  ) 2$     		   	   55 -, 	

  -,)  	
   	
   	  -, ? 	
	       	 "$?  @A -, 		  	

-, 	  
? 5$  	 
 	 	   %	

 	) 	  	  ,+ 

	  "$
"  
 	
    $?   "
$ "   2
$?   	    
 "
$ 	
 (0 	  	 4 :
	
 @ "$ 62 8 4 : 227 

	 B-  	  			 		
 	  
 	   	
 	 "  :'2<C  $ 
	

   	
 	       
  	

		 	
  	     	

    	 + 	 
			 	  (0#  	   
   #	  	
	
 	
 	    	 	
 	

  	
> 	  
 	
  	    	   	 	
   
 	  			 	 	    62 227     
	   	 	 	
 	
 *    	
  	 

		   		 
  	 

  
	  
    
 68 47 A   	 	

 	 	 	
	
    
   	  	
 A
 	 
    	
 		  	
   	 	 
  	    	 
   	 
	    6297
  56*
      
=	
 		      			 	  
#	  	
  		 	 
	  "D-$ ( 	  
		  
	
 	     #	 	  (  *
	
  ** 		  %
    	
   	

	  	  ( 		 	  D-  	
	
  	  	     * 	
  ** 		 
( D-  	   -, 	  " $ 	
 
    		  	  D- 6287 D       	 
	
  	    
	
	 	 	 	

 
E  * 		 	
 	
	  		F D-   
 	
 
  	 "AG$
! 	
    	  +,  	 
(# ;	 	 
   	 	 " 
 	  	
    
	#
	  		$ 62G7 	    

    +, "3G  $   	   	#   
 	 	 	 ;	 ( %  +, 	   		
   
	   		 	  	 	 

	   		  	 6@'227 *	
 	 		#
	  "		 ;	$   
  ( 
 	
	 :GC   	 
	 	 	 		   3GC ( ;	  
 H& 		  	   2:C?  	    H&  
  

	
 	 		  	
 	  			 	     !
;	 " 	     : 
 	
   	$ H& 
	   
 	 
	  	   
	 	
 
  	

 		 	 	  		 	
 	   +,
( +,  	 
	
   (#  
 

	 	 ( 		 	      ;	  
 *	   	  #

  
 	
   

 

	   	 

 (  ;	   H& 		  	 	
 
%	 )  * 	
 	  62 47 =BA! 	 	 
 65<7 (        	
 	 	 
 	
 ;	
&	 	
 		 	
 	 		   %  +, 	
   	%	 	   

   +,   %  92G   	   ;	
 		 * -,  
 	      	    5: -,
	  	   	  	  
  	
  
  	 "
 
"

#$      	 "$ %  $   	 	 +,  	
	 	
   		       * 		 
	   ) 	#	  	  	
  	 	
   
 	 

 	      	  =	
 
 	 	
 		   	# 	# 
	 	 	
 
#	
687 =+,   	  	 
 	  	 
	     D	   
  "  	

 
$  
  		 	 6247 >  " $
   
 	  +,  623'2@7 >
  	  	#
565   	

      
	
 	 	  -/0  %   +,  
  
 
  		 		
 
   	 "D -
 38#D-#59#2$   45  
+, * 53 -,  
     ( 	 		 	 
         
   B- "   	 B-)
	
	
 
	 $ 	
 @ 		  ( 
 	  		 
 	
 &
	   		 	 	   

 	     ' ' 	
 $
 	 	
  	   		    	 D- ( 		 
 	 #
 	   D- 
    		  		    	 

     *  	
	 	
	   		 A  
  	    ;	 "$   	 
	
  
 	
 
 	   	 #-, ( 	
	  	     
   	   	
 , 
 	 	 
   
  
  	 
   

 ( 	    
	 	  
   

   
 	 !
#
 
 	 	#	
	 
 	 	
  	 	

	    	
 	

 	% 	 	 	 
  
	 	  # 	
         	 
  
 	      	 	   
	
 (  
		   
   	 	 		 	    	 ;	
 	
    	
 		 	 	  	 

   	 	
  +,    	  

64 37 *	  
# 	   **  		   	  
 	 

 	 
 	 6527
 ) +,  	 %  	 :<'2<5   E#

 IJ
	
 IJ 	 	  	   @82@5 	
 2<<928   
,    	 	  ;	
 (   	  99  *
 	
 9  **  		   4<     @G  +,  
  
		 ;	 *	   
 	  	
    24 		
   	  	 55@  %   	
 +,

  5G -, 	    	   	 6:7 A#
 	
 #
	 	 "=BA!$   	 

 "HH&H&H&(&$     
  	  		 65<7 	  
   +,
  	  
     		 		 6557
A		 			 "    	 	
 	 
$ 
 	 	 

 	       	 	 	 
  	
659'547 A		  
   	    
 
	 	 	
 A		 +, "	+,$    
  		 ;	 E	  		  
   
 
# +,
(     	+,      	 	 ( #	+,

    		  2 	     	     
   	 % 	
 5G   ( 		 	   
   **
		   D- 
	  	# 	 ( %  
#	    @4'2<< + . 	 		     
	
#		      
     	  	
  56%
      
	  
 #		 	 	  	
 	  	  
9<     +, 	 	 	   		 
  	


    9 	
  	 !
 #	+,   	 
#		  
 	 	     	 ;	  22    

 	  9F 	
  
 	
 ' 	 #	+, 	   
   *
		 ( 	 	   D- K L 	
    	
   	#
 +,# 	
	 	 ( 	  		      
+,     	   			 
	
 	 	  
(    	 	  	  	
  
   	
 		 	  	  	  
 	
 
 	  	 ;
 
( 
 ;	    		  	  

 	    
		  			 	 	  	
   	  (
 	   	

   
# 
 	       
	 	   
 		 +, A 	 	 IM		J 	
   	  
  	 	   	 	
 
 "/5#2$ 
		  	 	 M	 	
*	   
   	
  	 	   		
			 	   

 	 
  
  	 	 653'5@7 D	#
 
	    	   	 	
     		

    #
  
 " +,$  %    @   (   	
	 
 	 
   	  	  	#  
+,
*   D- 	
	  +, 	
 -,   ( 	

   	    "-#+,$  	
 	     	
	 "*A#+,$  ;	 	  /-, 	 *	 	   

  
 	 	  	 	+, ( 		 	    

	 	  	   
    		  +,  
  
 		 
 	  	 
 A 	 	   	
 	 
 	 	 	
 
   #
 	
 

  	
*	
	    
  	+, 	
 +, 
 	   
         	
    	 
	 > 
  	 	
  "(*-$     	 
		 *	 	   	
 	   	 
  
	 	  	 
  		
*	  		  #
  "$ 	   
		# 	 . 	  +,  
 	
 
 	

 
# 
  	 *	  	     
 
 	 
 *	 	     		 
	 		 	 	
  69<7

 

A		    
	
   	  	  
 

# 	   
   		 ( 
  	    
567   	

      
	
 
     	 (  
 
 
 

 ;	 	  	     =   	

  	  
 	  	 	 	 	 	   	 *	
	     
+, 
     	 	  ;

	 	 	  	 	;	 ( 
 	   
   	 
  	 	
 	 	
 	 	  		
" 
     	   	 	$ 653 5: 92 957
0
  	
 	   ;	 	 	 	
( 
 	   
 	  	 )
2$ +, 	 
 ;	)  	#
 	  #
	#
 	 
5$ #
  	
 
 	 	   	#  
+,
(  	  	
 	 

E#		  
  
 
   	  
 	  (
) 	
 *  

 	 
 
	
   
 	
  	  	   %  94 	
 93  	
	 	
	  (       	 	
	 D- 	
	   	      ** 		
 ( 
   -, 	
    
 *  		# ;	 	
 * 	
    	
	+,  . 	   	 	     
 
  	   +, 
   	   	
     %  	
 G   -. 
  

   
	 	  	  	 		 	 
 (  	 	  	 
    	  
	+, (       	  #
 .A#

 " $    % 	  	 2: 	
 54   .A#
-,  	  .A#
  	  #	    (
	   
 		   
 
  	 	   
  	     	
 		  	 	 	 	
	  
	    A   	 	 
/
  0
	  1	 2	  
 	
 
 !   	 	 	     
	 	  	
/	 	
 
  	   	  
) 	

 	 	 (  	 	 "(0$   GF 	
   	
	
 	 	
  "(*-$  
	 % (   

    
 	
 	 	 	 		   	    /

 
 		 
   3	 	 	

 
 -  
    4

 		 	 	 
 
   	 	;	
( %   	 22 	
 2<   *	 	  
  3	 	 

	 
 	  	    
   

 	 

   
 	 	 	   
	   
   ;
 
	
	 	 ( /5#2 
      	 M		 	
  56$
      
		    	     
 6957 (  

	 
	  	
 	 
  	 	 		
( 
 
 	  	
 
	  	 	
  
 
+,  		  	 	 	    	;  	
   6997
/	 	 
 	 
 	    %
  
	
  	   	 	 (     
%
 	 
  5	
 
 65- ":@  $ H5/5 "298  $
  	    			 	   +  	
 	 	
  6987
( #

 5 N 
   	   
	  
  	    	
 
 	  	 B	 	
        		  -A 	  ;	 
 	
 		 *  ;	
 	F 		  		    
	    	   	 


 
   
=   	   
-, 			 ./0 ( M  
 	 		 	  	   	  "	 	    


	  	 #
 I 3
 J  	 
 $ (
 #
 	
	 		#	   	 
 	  	 	

	  

	    ( 	   	
 	
 	
	
	 	 	  
   	 	
  	
 	 	
	 (	  
-, 	  	   
 	   (
 #

    0   #
   " -,  
$
 

	
 
 69G7 * 	   	 
-, 	   
	   	 
	 	
   	  	 "=
-,$ ( 
-, "/#
-,$   8G3@      	 D- D-2 	
   34 +
  M  	 D-5   9F    /#  	
 	

 D-2 	 '2    29<   	
 	 	
  	 -,#
	
	
-,#     "O$-,  A -,  	 
		  
 
 	 			     	

 
 	  7 	 	
 /


  (   
      		     
	 
	#
 A   	    
-,  
	
 	  6		
 	 	
 	  	


	  ( 		     	 		     
    		  	 	     
	   		 	
 #	 6947 /
 
F  
  

     8      	 
	

 ( 	    	  	   	
  
 	 
	  	  ,  		  	 
   
56'   	

      
	      	    	 	  	   	
 (   	
  	   	 	 


.  / 
 	
   +,   	 	
 	
	   	 	 	   
    
  	%    	 	 6937
-!!-!,&!A
* -,
	8 . + 9 38	 - 8, 		 &  ,	 
	
		 0    .,	2  
-:	; < =	,>9 ,:  

	,  / 7  - "	8 	 	::	 0 
1	? @: *AA5 

 5*%&57* 
5 +84 9 38	 - 8  - 8, 		 0 2	    "	4  
	 =	,>9 .- "  8	 - 4,	 	 	 *A6( 

 $%&(% 
% +	,	2 2 9 +--   8, 1 , <		 55 *&*)A =*A67> 
7 "?3  9 38	 8, 		  	- - 0 8 2 =	, >9 <		 +--	 
.-: 	 02B 	 !#, *A6( 

 *7*&*'5 
$ 4:CD:	<  9 .-  8, 		  - 0 2	 4  6A&*5( =*AA5> 
' <8    42   1 . 9 8, 		  0	&	 0 E: =	, >9 38	
 / 00 +
	 /	 "	 	,		 1	? @: *AA$ 

 A%&*)$ 
( <8   9 8, 8		  	- -  <		  7)%&7** =*AA'> 
6 4-   1 B  	   --. 3 9 38	 
		 1 	F-		  8	
8, 		  1	$	&	 & 4- <		  %($&7)5 =*AA)> 
A D 9 8, 		  %(	#& /& 0 "4  =	, >9 - <		 	
	::	 0  1	? @: "	 *AA' 

 57(&5(5 
*) D 9 8, 		  	 0 E: =	, >9 38	  / 00 +
	 /	 "	
	,		 1	? @: *AA$ 

 ($&A* 
** B  +8< 9 "		  	 8, 0 "8 2  	 2  	. D =	,>9 38	
	- , 4	- "  @	 %(	#& <		  	 +8	 ,
.		 4, +
  B 	 *AA* 

 %%%&7)' 
*5 "	,8  9 2	8  8	  8	 -,  8, 		 --	 4- <		  5(A&5A)
=*AA%> 
*% +-2   4   4.   1	-
	D 9 8, 8
		9 8	 	  
	
 30"+  6(&A5 =*AA7> 
*7 B?   "	 9 0  	 			  2	 "8	  $6(&'55 =*AA%> 
*$ -?8D D  BB !  -;"  3-	< 9 	8,  -, 8	 		  8, 0
	C/   2:?,  D 3 =	,>9 8, 02B 	 !#, *A6( 

 *(*&
577 
*' 4  9 <		  , 	-  && 0 2	    "	4   	 =	,>9
.- "  8	 - 4,	 	 	 *A6( 

 %**&%5% 
*( /  		  /		  		  :	?  4  9 8, 1 	
	 	8 

8  	, 	  8	 &&  		 4   
'*5&'5* =*AA7> 
*6 		    /  :	?  4  9 	- 

8 , 
8	

  && 
	& 	  B		-?	8	:  $A&'' =*AA'> 
  56(
      
*A   		  GH  /  :	?  4  9 	- , 
8	

8	  && 2	& , && &  ?8 
	 	,  8	
8, 1 

8 	  B		-?	8	:  %%(&%7( =*AA(> 
5)   "-  "	-B  ,I	C4@ 9 4-  -C8 	 			  8	
	-  8	 8, 		  8	 	- 1	$	&	 1- , 2	  *(%7&*(7* =*AA'> 
5* 	,	+  E: 9 2			 
	 	  	 - 0 E: =	, >9 38	 
/ 00 +
	 /	 "	 	,		 1	? @: *AA$ 

 57(&5$A 
55 +		4   ,I	C4@  2  "	-B 9 8,  
	 	, 	
 1	$	&	9  , 	-	 	# 	F-		  <		 	 (((&(66 =*AA'> 
5% <8   9 - 				  2	 <		  %$*&%(5 =*AA5> 
57 !	?  9 	-    
		  - - 2	 	 *&6 =*AA)> 
5$ 	C/	4  "-  "		!  +8 9 4-  - 	  ,			 8,
1 	-	  				  1	$	&	 & 4- <		 	 *(*&*(6 =*AA(> 
5' 	C/	4  "-  ",C 9 0	- C	 			 ,			, 8, 1
	-	  1	$	&	 & 4- <		 	 *'5&*() =*AA(> 
5( 	8,  	
:	  
	  .	 9 B	 
,  	-:	9 -,	 ,


 4- <		  6A&A$ =*AA)> 
56 	
:	 9 , 1  	 - 0 E: =	, >9 38	  / 00 +
	 /	
"	 	,		 1	? @: *AA$ 

 *'A&*6( 
5A 8  +8 9 +				  	 0 D		 <   	8, =	,>9 38	  / 0 
+
	 /	 "	 	,		 1	? @: *AA7 

 *A$&5*) 
%) B-4   .   3-	<  E	 9 
  8, 1 	F-		  8	

 8		, J	,I -  && &	$ .-  "8	  '%%&'7* =*A6)> 
%* 	8,  28	 9 .#-	 8		9 	 
	C
	, 	
 		  
 ,
 0 "	8:	 C  BE	  .	  ,		 D  2-	 =	,>9 	  "
/ $7 +
	 /	 "	 *AA% 

 %%7&%$( 
%5 <8   9 1- 
,  	- -  2	  '(%&'6$ =*AA$> 
%% ?+  3:  0   -?3 9  		 	  8, - 
8	 	 -, 1(#& 	#( <		 		 5*5&557 =*AA%> 
%7 <-	1 9 , 1 , 8	 :	 
8		  3#/	#& 0 E: =	, >9 38	  / 
00 +
	 /	 "	 	,		 1	? @: *AA$ 

 *6A&5)A 
%$ D:	2 "  "-	  -;-3  .	2 9 / 21 , 8	 :	 
8		 
%(	#& 0 E: =	, >9 38	  / 00 +
	 /	 "	 	,		 1	? @: 
*AA$ 

 5**&55' 
%' 	   	 9 -	C,	, 21   	,  	F-		C
	 		 	 ,
C-
	 30<  5$$&5$6 =*AA6> 
%( 1- B 9 "   8	- 89  	#
	  - 	,	, 	-  -

8		  2	  $'*&$(' =*AA5> 
